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INTRODUCTION 


Dès 1873 LuBBock, puis CARRIÈRE en 1885, WILLEM en 1897 et 1900 et enfin 
Hesse en 1901 s'intéressent à l'appareil oculaire des Insectes Collemboles com- 
posé d'yeux latéraux à ommatidies. Les centres optiques ont été étudiés par 
HOLMGREN (1916 et 1920) et par HANSTRÓM (1940). Nous avons étudié la régres- 
sion oculaire chez les Hypogastruridae hémiédaphiques et cavernicoles 
(THIBAUD, 1967, 1970). Barra (1969, 1971, 1973) et PauLus (1970 et 1972) abor- 
dèrent l'étude fine de cet appareil par l'emploi de la microscopie électronique. 
Enfin, en 1973, nous envisagions le probléme de la régression des cornéules 
chez les diverses familles de Collemboles (THIBAUD et Massoup, 1973). 


Les Collemboles possèdent des yeux latéraux simples, en général de type 
eucóne d'aprés la nomenclature de GRENACHER (1879). Ils se présentent exté- 
rieurement par des cornéules généralement sphériques et bombées, groupées 
sur l'aire oculaire, souvent pigmentée fortement, délimitant deux taches som- 
bres de chaque cóté de la téte. Ces cornéules sont isolées les unes des autres. 
WILLEM (1900) les nomma « yeux agrégés »; Barra (1973) propose le terme 
d' « ceil composé atypique », s'opposant à celui d' « ceil composé typique » (à 
facettes de cornéules) des Machilides et des Insectes supérieurs. 

Nous envisagerons d'abord la régression oculaire chez les Collemboles 
dans sa manifestation externe, c'est-à-dire la diminution du nombre et de la 
taille des cornéules. Nous insisterons plus spécialement sur les genres euro- 
péens. Puis, nous étudierons la structure de l'appareil oculaire dans son entier 
(l'ommatidie) et sa régression, ainsi que celle des centres nerveux optiques. 
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I. — REGRESSION DES CORNEULES 


Les aires oculaires présentent fondamentalement 8 cornéules chacune, 
nombre maximal. La position de ces cornéules est toujours la même ; GUTHRIE 
(1906) les a désignées par les lettres A à H. Il y a réduction de ce nombre chez 
toutes les familles de Collemboles, cette réduction étant plus ou moins fré- 
quente et plus ou moins importante selon les familles. 


A. Inventaire, famille par famille, de la régression des cornéules. 


1) Hypogastruridae. 


Chez cette famille, nous rencontrons toutes réductions possibles : 


e Certains genres, comme Triacanthella Schüffer, 1897 portent toujours 8 + 8 cornéules. D'autres, 
comme Hypogastrura Bourlet, 1839 et Ceratophysella Borner, 1932, comprennent, à côté de la majorité 
des espèces qui ont le nombre maximal de cornéules, quelques espèces à nombre réduit, telles : 
Hypogas, 


ura parva avec 6 + 6, H. pallida avec 5 + 5. 


e D'autres genres, tels Schaefferia Absolon, 1900, Tvphlogastrura Bonet, 1930, Bonerogastrura 
Thibaud, 1975, présentent une réduction du nombre de cornéules allant de 6+6 à 0 +0 selon les 
espèces. Enfin, certains genres sont toujours anophthalmes comme Willemia Börner, 1901, Acherontiella 
Absolon, 1913, Acherontides Bonet, 1945, Tafallia Bonet, 1946 (du Mexique), Xenyllina Delamare, 1952 
(de Côte d'Ivoire), Gulg ura Yosii, 1966 (de Corée du Sud) et Pseudacherontides Dzhanaschvili, 1971 
(du Caucase). 


2) Neanuridae. 


Comme chez les Hypogastruridae, cette famille présente des réductions dans le nombre de 
cornéules, allant parfois jusqu'à l'anophthalmic. 


e A côté de certains genres comme Pseudachorutes Tullberg, 1871, Protachorutes Cassagnau, 1955, 
Pseudachorutella Stach, 1949 d'Europe et les nombreux genres exotiques appartenant à l'ensemble Cera- 
trimerien qui ont toujours 8 + 8 cornéules, il en existe d'autres avec de 8 + 8 à 0 + 0 cornéules selon 
les espèces : Friesea Dalla Torre, 1895 et Brachytomella Agren, 1903. H existe de nombreux genres au 
nombre de cornéules toujours réduit, réduction allant parfois jusqu'à l'anophthalmie : de 5+5 à 0 +0 : 
Xenyllodes Axelson, 1903, Micranurida Börner, 1901, Anurida Laboulbène, 1865; 4+4 à 0 +0 : Furcu- 
lanurida Massoud, 1967 ; 3 + 3 à 0 + 0 : Paranura Axelson, 1902 et 2 + 2 à 0 + 0 : Kenyura Salmon, 1954, 
et bien d'autres. 


genres entiers dépourvus de cornéules : Folsomiella Bonet, 1930, Micronella 
Arlé, 1959 (tous d'Amérique du Sud) dans la sous-famille des Brachystomellinae ; Coecoloba Yo: 1956 
(du Japon) dans la sous-famille des Neanurinae et Anuridella Willem, 1906 dans la sous-famille des 
Pseudachorutinae. 


3) Onychiuridae. 


Les espèces classées dans la famille des Onychiuridae sont toutes anophthalmes et, mis à part le 
genre très particulier Tetrodontophora Reuter, 1882, toutes dépigmentées. 


4) Isotomidae. 


e Nous trouvons toujours $ + 8 cornéules chez plusieurs genres dont Actaletes Giard, 1889, Uzelia 
Absolon, 1901, Axelsonia Börner, 1906, Isotomurus Börner, 1903. De nombreux genres présentent en 
général 8 +8 cornéules, sauf chez quelques espèces où leur nombre est réduit jusqu'à : 6+ 6 chez 
Tetracanthella Schótt, 1891, 5 + 5 chez Proisotoma Börner, 1901, 4 + 4 chez Anurophorus Nicolet, 1842, 
2 +2 chez Folsomides Stach, 1922, 1 + 1 chez /sotoma Bourlet, 1839 et 0 + 0 chez Cryptopygus Willem, 
1902. 
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© Les genres toujours anophthalmes sont : Isoromodes Linnaniemi, 1912, Isotomiella Bagnall, 1939, 
Paranurophorus Denis, 1929, Folsomina Denis, 1931, Isorominella Delamare, 1948 (de Côte d'Ivoire) et 
Yosiiella Hüther, 1967 (du Brésil). 


5) Entomobryidae. 


© Ici encore, nous trouvons des genres avec toujours 8 + 8 cornéules : Entomobrya Rondani, 1861, 
Lepidocyrtus Bourlet, 1839, Willowsia Shoebotham, 1917, Orchesella Templeton, 1835, la très grande 
majorité des Paronelliens, etc... D'autres présentent un nombre de cornéules variant de 8 +8 à 0+0 
selon les espèces : Hereromurus Wankel, 1860 par exemple ; de 6 + 6 à 0 + 9 comme Sinella Brook, 1882, 
Pseudosinella Schäffer, 1897 et comme Plutomurus Yosii, 1956. Le genre Tomocerus Nicolet, 1842 (avec les 
Pogonognathellus) présente toujours 6 + 6 cornéules. 


© D'autres enfin sont roujours dépourvus de cornéules tels : Tritomurus Frauenfeld, 1854, Troglo- 
pedetes Absolon, 1907, les Cyphoderiens, Oncopodura Carl et Lebedinsky, 1905, Verhoeffiella Absolon, 1900, 
Metasinella Denis, 1929 (du Mexique et de Cuba), Troglosinella Delamare, 1949 (des États-Unis) et 
Cavernobrya Yosii, 1956 (du Japon). 


6) Neelipleones. 


Les trois genres composant ce sous-ordre sont toujours anophthalmes. 


7) Sminthurididae. 


e Ceux-ci présentent toujours 8 + 8 cornéules (sauf Sminthurides sexoculatus Betsch et Massoud, 
197 avec 6 + 6). Les espèces du genre Sphaeridia Linnaniemi, 1912, ont elles aussi 8 + 8, mais avec 
souvent 2 + 2 cornéules ré 


8) Sminthuridae. 


Les seuls genres présentant une réduction du nombre de cornéules sont les genres appartenant a 
la sous-famille des Katianninae, tribu des Arrhopalitini : Arrhopalites Borner, 1906 (de 3 +3 à 0+ 0) 
Pararrhopalites Bonet et Tellez, 1947 (de 2 + 2 à 0 + 0) et Collophora Delamare et Massoud, 1963 avec 
toujours 444. Le genre Spinotheca Stach, 1956 de la sous-famille des Spinothecinae porte toujours 
3 +3 cornéules. 


9) Dicyrtomidae. 


Ils présentent toujours 8 + 5 cornéules. 


La section des Poduromorphes présente donc la plus grande fréquence et la plus lorte régression 
oculaire, qui atteint méme l'anophthalmie chez toute la famille des Onychiuridae. Par contre, les 
Symphypleones présentent rarement une diminution du nombre des cornéules, qui, lorsqu'elle se pro- 
duit, atteint exceptionnellement l'anophthalmie. Les Entomobryomorphes sont dans une position inter- 
médiaire. 


Dans la régression oculaire, certaines combinaisons sont tres rares, telle 7 +7 cornéules, d'autres 
assez rares comme 4 +4 et 1 +1. 


B. Régression des cornéules dans cinq lignées phylétiques de collemboles. 


Nous prendrons comme exemples les lignées des Ceratophysella armata-Bone- 
togastrura, celle des Ceratophysella denticulata-Typhlogastrura, des C. denticulata- 
Schaefferia dans la famille des Hypogastruridae et, pour les Entomobryomorphes 
les lignées des Tomocerus-Tritomurus-Plutomurus et des Lepidocyrtus-Pseudosinella. 


1) PODUROMORPHES HYPOGASTRURIDAE 


Les formes ancestrales de ces lignées seraient proches de Ceratophysella 
armata ou de Ceratophysella denticulata, avec 8 + 8 cornéules bien développées. 
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Le diamètre de ces cornéules (12 à 16 jum environ) est toujours plus grand que 
celui des grains tégumentaires. 

La régression oculaire, qui forme en partie la coupure générique, porte géné- 
ralement sur un nombre fixe de cornéule; cependant, chez quelques espèces, 
la réduction n'est pas fixe, il y a variabilité intraspécifique dans le nombre des 
cornéules subsistantes. 

Les deux tableaux montrent le nombre de cornéules résiduelles par aire 
oculaire chez les Schaefferia, les Bonetogastrura et les Typhlogastrura. La varia- 
bilité intraspécifique est forte chez S. decemoculata, S. lindbergi, surtout chez 
S. pouadensis, qui présente des cornéules résiduelles d'un diamètre réduit de 
moitié; chez S. coeca de très rares individus portent encore une cornéule dont 
le diamètre est encore plus réduit. Chez les Bonetogastrura la variabilité est 
grande chez B. balazuci, B. subterranea; les cornéules résiduelles de ces deux 
dernières espèces ont un diamètre réduit. La variabilité est très forte aussi 
chez B. spelicola. Chez les Typhlogastrura elle est élevée chez T. alabamensis et 
T. topali. 

Les premières à disparaître sont les cornéules H et C qui manquent chez 
Schaefferia duodecimocellata et chez S. cheoha. Au cours de la régression oculaire, 
on observe ensuite la « fusion » des cornéules C et D et aussi F et G, puis de 
A et B : ainsi, chez S. decemoculata existent encore A, B, C ou D, E et F-G, alors 
que chez S. willemi il n'y a plus que A - B, C - D, E et F - G. Ensuite, la cornéule E 
disparaît : on a chez S. emucronata A - B, C - D et F - G, chez S. pouadensis A - B, 
D-E et F-G et chez S. sexoculata A - B, C - D et F - G. Enfin, C - D disparaît : on a 
chez S. quadrioculata et chez S. ariegica A - B et F - G. Chez les Typhlogastrura et 
les Bonetogastrura l'ordre de disparition des cornéules est généralement semblable. 


2) ENTOMOBRYOMORPHES 


Nous avons dit plus haut que le genre Tomocerus Nicolet, 1842 présentait tou- 
jours 6 + 6 cornéules. Ce genre est formé d'espèces, pour la plupart, épigées ou 
hémiédaphiques d'Europe (telle par exemple T. botanicus de Toulouse), du Japon 
(par exemple T. cuspidatus), d'Asie, d'Amérique du Nord. 

Un petit nombre d'espèces sont troglophiles, telles : T. minor; T. vulgaris 
d'Europe, du Japon et d'Amérique du Nord. 

D'autres enfin sont troglobies telles : T. problematicus (plusieurs grottes 
des Pyrénées centrales françaises); T. unidentatus (de plusieurs grottes d'Europe : 
Yougoslavie, Allemagne, France, Suisse, Italie). 

Barra (1973, in litteris) indique que chez l'espèce troglophile T. minor le dia- 
mètre des cornéules est en moyenne de 27 um chez les formes épigées et de 
23 um chez les formes « cavernicoles ». Chez l'espèce troglobie T. problematicus 
le diametre est encore plus réduit (14 jum). 

Le groupe des Tomocerus a donné naissance à deux genres troglobies 
Tritomurus Frauenfeld, 1854 et Plutomurus Yosii, 1956. 

Les espéces du premier sont toujours anophtalmes; citons : T. falcifer 
(2 grottes des Pyrénées Centrales, France), et T. scutellatus (de plusieurs grottes 
yougoslaves ). 

Le genre Plutomurus contient des espèces troglobies du Japon, de Corée, de 
l'Ouest des U.S.A. et d'U.R.S.S. 

La régression des cornéules va de : 6 4- 6 à 0 +0 selon les espèces ; citons : 

6+ 6 : Plutomurus edaphicus ; (espèce du sol comme son nom l'indique ; trou- 
vée au Japon, Forét pres de Kyoto). P. vigintiferispina ; (à l'entrée et dans une 
grotte de Corée du Sud). 
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5+5: P. riugadoensis ; (grottes du Japon). 

343: P. leei; (grotte de Corée du Sud). 

24 2 : P. diversispinus ; (grottes de Corée du Sud). 

14 1à 040 : P. suzukaensis ; (grottes du Japon). 0 + 0 : P. gul; (grottes de 
Corée du Sud et du Japon)... 

La lignée Lepidocyrtus - Pseudosinella présente aussi un bel exemple de régres- 
sion oculaire. 

8 + 8 : toutes les espèces du g. Lepidocyrtus Bourlet, 1839, le plus souvent épi- 
gées-hémiédaphiques, parfois troglophiles. 

En Europe, sur plus de 80 espëces de Pseudosinella Schieffer, 1897, 70 environ 
sont troglobies et le reste troglophiles. La réduction du nombre de cornéules va 
de 7 + 7 à 0 + 0. (Signalons que 2 espèces exotiques ont 8 + 8 cornéules). 

74-7 : 1 espèce : Pseudosinella racovitzai; (2 grottes de Roumanie). La cor- 
néule H manque ? 

6 4- 6 : une dizaine d'especes chez lesquelles les cornéules H et G manquent. 

5 +5 : une dizaine d'espèces chez lesquelles les cornéules H, G et F manquent. 

4 +4 : 5 espèces environ chez lesquelles les cornéules H, G, F et E manquent. 

3 +3 : 4 espèces environg chez lesquelles les cornéules H, G, F, E et D man- 
quent. 

2.2 : 3 espèces chez lesquelles les cornéules H, G, F, E, D et C manquent. 

1+1 : 6 espèces environ. 

0 + 0 : Plus d'une cinquantaine d'espèces actuellement connues en Europe. 

Remarquons que le nombre de cornéules n'est pas toujours facile à compter ; 
ainsi, chez P. problematicus, on le donne entre 8 + 8 et 6 + 6; pour P. goughi entre 
7 + 7 et 6 + 6. Les cornéules postérieures étant difficiles à voir au microscope 
optique, une étude au microscope électronique à balayage de toutes les espèces 
du genre Pseudosinella apporterait certainement beaucoup de correctifs ! 

Notons que la réduction du nombre de cornéules se fait dans ce groupe de la 
partie postérieure vers la partie antérieure, contrairement à ce qui se passe chez 
les Hypogastruridae. 

Ajoutons, qu'à cette régression dans le nombre de cornéules s'ajoute, comme 
chez les Poduromorphes Hypogastruridae, une réduction du diamètre de ces cor- 
néules résiduelles. Barra (1973, in litteris) indique que chez Lepidocyrtus curvicol- 
lis (8 + 8 cornéules) le diamètre moyen des cornéules est de 21 jum, alors que 
chez Pseudosinella subduodecima (6 + 6 cornéules) il est seulement de 16 jum, pour 
une taille proche. 


II. — STRUCTURE ET REGRESSION DE L'APPAREIL OCULAIRE : 
OMMATIDIES ET CENTRES OPTIQUES 


v 
A) Rappel de la strcture des ommatidies et des centres optiques. 


]" STRUCTURE D'UNE OMMATIDIE 
Chaque ommatidie se compose d'un système optique ou réfringent (ou appa- 


reil dioptrique) et d'un système récepteur avec pigment (ou appareil sensoriel). 
Exemple : Hypogastrura purpurescens (Fig. 1). 
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a) Le système optique : est formé d'une cornée (ou cornéule), de cellules 
de Semper (ou cellules cristalliniennes), de cellules cornéagènes et d'un cristallin. 


La cornée (ou cornéule) est la portion de cuticule située juste au-dessus 
de l'ommatidie, coiffant le système optique. Elle présente deux couches. L'épicuti- 
cule cornéenne est en continuité avec l'épicuticule tégumentaire et possède les 


Fic. 1. — Coupe transversale de Hypogastrura purpurescens passant par 2 des 8 cornéules 
gauches et par les centres optiques (semi-schématique d'apres 3 coupes). Fic. — Coupe 
transversale de Schaefferia willemi passant par 2 des 4 cornéules droites et par les centres 
optiques (semi-schématique d'après 2 coupes). Fic. 3. — Coupe transversale de Schaefferia 
coeca passant par la région des lobes optiques résiduels (semi-schématique d'après 2 coupes). 
. 4. — Coupe transversale de Acherontiella variabilis passant par la région présumée des 
ptiques chématique). — Fi6. 5. — Coupe transversale de Bonetogastrura balazuci 


rnéule résiduelle et des centres cptiques (semi-schématique d'apres 
. — Coupe transversale de Bonetogastrura balazuci au niveau d'une ocelle 
régressée et des centres optiques (semi-schématique d'après 3 coupes). br.n.o. : branche du 
nerf optiqu C : cristallin; c.c. : cellule cornéagéne ; ch : chiasma; C.H : cellule hypo- 
dermique ; c n.s.n. : cellules neuro-sécrétrices nucales ; Co : cornée ; c.p : cellules pigmen- 
taires; c.r : cellule rétinienne ; c.S : cellule de Semper; c.v.i : cellules visuelles indiffé- 
s; end : endocuticule ; ep : épicuticule : lgg : lamina ganglionaris; m : medulla ; 
m. ext : medulla externa; m. int : medulla interna; n.o.r : nerf optique résiduel ; oes : 
œsophage ; rh : rhabdome. 
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mêmes caractéristiques, notamment l'épaisseur (0,5 um environ). L'endocuticule 
cornéenne mesure 3 à 4 jum d'épaisseur alors que l'endocuticule tégumentaire est 
plus mince : 1 à 2 jum. 


Barra (1971) classe les cornéules en 4 types basés sur la modification. de 
l'architecture épicuticulaire par rapport au tégument voisin. Il distingue : 

— les cornéules à architecture épicuticulaire identique à celle du tégument 
par exemple chez /sotomurus palustris (cf. PALEVODY, 1968), chez Lepidocyrtus 
curvicollis, Pseudosinella duodecimoculata, Tomocerus minor, T. problematicus : 
présence sur la cornée bombée d'un réseau de « grains primaires » ; 

— les cornéules a surface lisse : chez les Hypogastrura, Ceratophysella, Schaef- 
feria; (THrpaup, 1967, 1970; DaLLar et FERRARI, 1970) ; 

— les cornéules à crêtes parallèles : plus rares; rencontrées chez le Tomoce- 
ridae : Tomocerus longicornis. La cornée présente alors une surface ridée sans 
ornementation de grains primaires ; 

— les cornéules à « mamelons cornéens » ou « corneal nipples ». Elles se 
caractérisent par de petites protubérances en forme de doigts de gant ou de 
mamelons plantés normalement sur la cuticule. On les rencontre chez les Sym- 
phypléones (Bourletiella, Dicyrtoma). 


Les cellules de Semper (ou cellules cristalliniennes) sont bien développées ; 
au nombre de 4, elles sont accolées latéralement au cristallin et s'étendent de la 
cornéule jusqu'à la membrane basale. Elles contiennent du pigment dans la région 
proximale. BARRA (1971) démontra que ces cellules cristalliniennes secrétent, en 
plus du matériel destiné à former le cóne cristallin, la nouvelle cornéule lors 
de la mue. 

Le cristallin est donc secrété par les cellules cristalliniennes ; à chaque mue 
le cóne s'accroit par l'arrivée d'une nouvelle couche. C'est une masse dense, homo- 
gene, généralement sphérique, composée de 4 parties. C'est une inclusion intra- 
cellulaire (chez les Entomobryomorphes signalons, cependant, qu'il est considéré 
comme extracellulaire : BARRA, 1971). En 1970, BARRA montre que le cristallin est 
vraisemblablement de nature protidique, caractérisé par une richesse en radicaux 
sulfhydrile (-SH) et disulfure (-SS-). BARRA (1971) indique aussi que chez Tomocerus 
problematicus il arrive que l'on trouve associées au cristallin des formations 
ovoides (5 um de long et 3 um de large), appelées « cristallins satellites », sécré- 
tion intracellulaire élaborée par les cellules cristalliniennes. PauLus (1972) en 
signale aussi chez Orchesella villosa et Entomobrya sp. 


Le cristallin est de type eucône (d'après la nomenclature de GRENACHER ; 
1879). Sphérique ou en cóne effilé vers le bas, il est en contact direct avec les 
microvillosités du rhabdome : les ommatidies des Collemboles se classent donc 
dans les yeux en « apposition ». D'après GOLDSMITH (1964) ce type caractérise les 
Insectes diurnes de pleines lumière! Les Collemboles feraient donc exception. 


Les cellules cornéagènes, claires, sans pigment, au nombre de 2, forment une 
gaine autour de l'appareil optique (róle de soutien ?). Notons que chez le Symphy- 
pléone Dicyrtoma atra les cellules cornéagenes possèdent des granules pigmentai- 
res de grande taille (Barra, 1971). Signalons aussi que dans le cas où la cornéule 
a une ornementation de grains primaires (Entomobryomorphes), ces cellules cor- 
néagenes participent à la formation de la cornée en secrétant la partie basale 
(Barra, 1971). Si chez les Collemboles on les nomme « cornéagenes », c'est par 
analogie de situation avec les 2 cellules entourant le cristallin des Crustacés. 


L'appareil optique des ommatidies des Collemboles est donc assez proche de 
celui des autres Insectes. Notons avec BARRA (1971) que les « spécialisations 
réalisées chez les Ptérvgotes se retrouvent toutes dans ce groupe primitif, mais 
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hautement diversifié, ce qui ne va pas à l'encontre de nos connaissances concer- 
nant l'évolution ». 

b) Le système récepteur (ou appareil sensoriel). 

Il se compose fondamentalement de 8 cellules rétiniennes pigmentées et de 
leurs prolongements axonaux. S'il existe encore 8 cellules chez Tomocerus minor, 
le plus souvent le nombre est inférieur (7 chez Hypogastrura). Chaque cellule a 
sa partie interne différenciée en rhabdomère, leur réunion donne naissance au 
rhabdome qui forme une colonne pleine, sans lumière axiale. La disposition des 
cellules rétiniennes est variable chez les Entomobryomorphes. Chez les Hypogas- 
trura, elles sont généralement réparties en 2 étages. 

Les 8 ommatidies sont entourées et séparées par de grosses cellules plus ou 
moins pigmentées avec des noyaux volumineux. Le tout est limité par une mem- 
brane basale. 

Dans le prolongement des rhabdomes sort une branche du nerf optique qui 

pénètre ensuite dans le cerveau. 
V Les centres optiques forment des lobes latéraux (lobes optiques) bien déve- 
loppés au niveau du protocérébron ; en coupe transversale, ils occupent presque 
la moitié de la largeur du cerveau. Le nerf optique émerge en avant de ces 
lobes. Les fibres optiques passent dans la lamina ganglionaris (ganglion optique 1), 
puis, après un chiasma externe, arrivent dans la medulla externa (ganglion opti- 
tique II) et enfin après un chiasma interne pénètrent dans la medulla interna 
(ganglion optique 111). 


B) Régression des ommatidies et des centres optiques. 


A la réduction du nombre et de la taille des cornéules que nous avons envi- 
sagée dans le 1" chapitre, correspond une réduction du nombre d'ommatidies 
et parfois une régression des centres optiques. Nous prendrons comme premier 
exemple des espèces de la famille des Hypogastruridae puis, d'apres les travaux 
de Barra et de PauLus, des espèces d'Entomobryidae. 


1) HYPOGASTRURIDAE : 


a) Chez Schaefferia willemi (4 + 4 cornéules) le teme optique d'une omma- 
tidie (Fig. 2) est également formé d'une cornée, de cellules cornéagenes, de cellules 
de Semper et d'un cristallin. 

Le système récepteur comprend 7 cellules rétiniennes pigmentées avec cha- 
cune un rhabdomére et un noyau arrondi. Les rhabdomères accolés en deux 
systemes superposés forment les rhabdomes. Les différentes branches du nerf 
optique sont assez longues. Les fibres optiques traversent la lamina ganglionaris, 
assez bien développée (7 um de Ø, ce qui fait un volume inférieur à celui de 
C. bengtssoni, espèce à 8 + 8 cornéules), puis aprés un chiasma, elles arrivent 
dans la medulla externa et pénétrent, aprés un nouveau chiasma, dans la medulla 
interna. 


Chez cette espèce, l'appareil oculaire est donc réduit à 4 + 4 ommatidies bien 
développées. Il n'y a pas de trace des ommatidies manquantes. Les centres opti- 
ques ont une réduction de volume corrélative avec le nombre de cornéules dispa- 
rues et sont en rapport avec la taille de l'animal. 


b) Chez Schaefferia coeca il n'y a plus trace de cornéule (0 + 0). Au niveau 
de l'aire oculaire (Fig. 3), l'épicuticule et l'endocuticule sont présentes mais 
cette derniere est partout d'égale épaisseur et ne présente pas de renflement 
caractéristique d'une cornée. En dessous, nous trouvons de grosses cellules fon- 
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cées à gros noyaux riches en chromatine. Il n'y a aucune trace de cristallin, ni 
de cellules rétiniennes. Un trés fin nerf optique est présent, mais il n’est pas 
visible sur toutes les coupes. 

Les centres optiques subsistent mais ils sont réduits. La lamina ganglionaris 
a un diamètre de 4 à 5 ym; les medulla, difficilement différenciables l'une de 
l'autre, ont une largeur de 4 à 6 pm. Cela fait en volume une réduction de 4 
fois environ par rapport a S. willemi. Chez S. coeca subsistent donc les centres 
visuels d'une espèce qui aurait encore 1 + 1 cornéules. 


c) Acherontiella variabilis, comme toutes les espèces du genre, est dépourvue 
de cornéule. Au niveau de l'aire oculaire (Fig. 4), sous la cuticule normale, nous 
trouvons une couche de cellules hypodermiques banales, sans granulation pig- 
mentaire, à noyaux arrondis. Nous ne trouvons ni ommatidies, ni nerf optique. 
En coupe transversale, dans la région présumée des centres optiques, le cer- 
veau a une largeur réduite par la régression des lobes latéraux consécutive 
à la disparition de la lamina et des medulla. La régression est ici totale. 


d) Chez quelques espèces enfin, particulièrement dans le groupe des « caver- 
nicoles » : Schaefferia, Typhlogastrura et Bonetogastrura, extérieurement la régres- 
sion est aussi caractérisée par la disparition d'un certain nombre de cornéules, 
mais ce nombre varie au sein d'une même espèce, d'un individu à l'autre. Nous 
avons ici une instabilité notoire des structures oculaires. Nous prendrons comme 
exemple Bonetogastrura balazuci, espèce troglobie d'une grotte de l'Ardèche 
(France). Deux cas sont à étudier selon que l'individu possède ou non des 
cornéules résiduelles. 

a) B. balazuci possédant une ou plusieurs cornéules résiduelles (Fig. 5). Le 
système optique est formé d'une cornée à diamètre réduit (5,8 um en moyenne) 
et de cellules cornéagènes. 

Le système récepteur se compose de cellules rétiniennes (4?) légèrement pig- 
mentées, entourées de cellules banales, elles aussi pigmentées. Nous avons donc 
ici une sorte d' « ocelle » acóne à structure simplifiée. WILLEM (1900) trouva une 
structure semblable chez Anurida maritima (Neanuridae). 


Dans le prolongement des cellules rétiniennes émerge une branche du nerf 
optique. Les centres optiques sont bien développés dans les lobes latéraux du 
cerveau : en coupe transversale, ils occupent encore presque la moitié de sa 
largeur. Les fibres optiques passent dans la lamina ganglionaris bien individuali- 
sée; après un chiasma peu visible, elles arrivent dans les medulla ici réunies, ce 
qui correspond à un premier degré de régression, ainsi que BERNARD (1937) l'a 
signalé chez les Coléoptères cavernicoles. 

B) B. balazuci sans cornéule résiduelle (Fig. 6). A la place des cellules réti- 
niennes, nous découvrons des cellules indifférencieés à noyaux foncés. Le nerf 
optique n'est pas régressé, ni les centres optiques dont la lamina ganglionaris 
présente le même diamètre. Les medulla sont fusionnées. Chez certains individus 
subsistent quelques cellules qui semblent pouvoir être rapportées à des cellules 
visuelles indifférenciées. 

Qu'il subsiste ou non des cornéules, nous trouvons donc, dans la plupart 
des cas, sous les régions des cornéules A ou B ou D, E, et F ou G, soit des cellules 
rétiniennes, s'il y a une cornée, soit des cellules indifférenciées s'il n'y en a pas. 
Dans tous les cas, le nerf optique subsiste et les centres optiques sont relati- 
vement bien développés. En effet, la lamina a un diamètre de 9 à 10 um, ce qui 
fait en volume une réduction d'un peu moins de la moitié environ par rapport 
à H. purpurescens, espèce de taille voisine avec 8 + 8 cornéules ; ce volume est un 
peu supérieur à celui que l'on trouve chez S. willemi, espèce de taille un peu 
supérieure, avec 4 +4 cornéules. Les medulla, difficilement distinguables l'une 
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de l'autre, sont bien développées (12 à 16 um de large en C.T.). On peut con- 
clure que les centres visuels de B. balazuci sont aussi développés que ceux d'une 
espèce qui possèderait encore 3 + 3 cornéules. 


2) ENTOMOBRYIDAE. 

Là aussi, la régression oculaire se traduit par une diminution du nombre 
de cornéules : de 8+8 à 0 + 0 selon les espèces. Nous avons vu plus haut que 
le diamètre des cornéules décroit chez les espèces troglobies. Cette réduction 
se répercute sur les ommatidies, particulièrement sur l'appareil optique (PAULUS, 
1970 et 1972, Barra, 1973). 

Ici encore, nous notons une réduction corrélative des lobes optiques, se tra- 
duisant par un allongement du nerf optique. Le pigment oculaire se réduit et 
parfois méme disparait. 

Chez les espèces de Pseudosinella anophthalmes les ommatidies disparaissent 
toutes. L'espèce P. theodoridesi fait exception : si l'appareil optique a disparu, 
il persiste cependant 3 rétinules de chaque côté. Ceci est à rapprocher de ce 
qui se passe chez Bonetogastrura balazuci (voir plus haut). D'après Barra (1973) 
ces rétinules « sont constituées par un ensemble de 6 à 8 cellules allongées dont 
toutes semblent participer à l'élaboration du rhabdome. La présence de corps 
multivésiculaires typiques des photorécepteurs dans toutes les cellules permet de 
soutenir cette affirmation ». 

Deux études, l'une sur Bonetogastrura balazuci (cf. THiBAUD, 1970) et l'autre 
sur Pseudosinella theodoridesi (cf. BARRA, 1973), confirment l'hypothèse de BERNARD 
(1937), à savoir, que l'œil régressé subit un ralentissement dans sa croissance et 
arrête son développement avant que sa structure ne soit complète. 


CONCLUSIONS 


Chez les Collemboles, nous trouvons des espèces à nombre complet de 
cornéules (8 + 8) telles Hypogastrura purpurescens ou Lepidocyrtus curvicollis, 
auxquelles correspondent des ommatidies de type eucône, avec une cornée, 
deux cellules cornéagènes, un cristallin, quatre cellules de Semper, des cellules 
rétiniennes avec rhabdomes se prolongeant en un nerf optique qui arrive dans 
les centres visuels. Ceux-là, formés de la lamina ganglionaris et des deux 
medulla séparées, ont un volume en rapport avec la taille de l'espèce. Nous 
trouvons cela, en général, chez les genres épigés ou hémiédaphiques tels 
Ceratophysella, Hypogastrura, Lepidocyrtus, Orchesella, etc... Cette structure 
est stable. 

La régression oculaire passe par plusieurs étapes évolutives régressives 
chez les genres euédaphiques et « cavernicoles ». Chez certaines espèces, elle 
se caractérise uniquement par la disparition d'un certain nombre de cornéules 
et des ommatidies correspondantes. Les ommatidies subsistantes sont du 
même type que celles des espèces à 8 + 8 cornéules. Ainsi, chez les Tomocerus 
et chez certains Pseudosinella telles P. subduodecima il en subsiste 6 + 6, 
chez Schaefferia willemi 4 + 4, chez Mesogastrura ojcoviensis 2 + 2. Chez 
Schaefferia coeca, Archerontiella variabilis et les Pseudosinella anophthalmes, 
il n'en subsiste aucune : il n’y a plus d'ommatidies et le nerf optique est même 
totalement régressé chez Acherontiella. 

La réduction en volume des centres optiques est proportionnelle à celle du 
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nombre de cornéules. Mais chez les espëces anophthalmes la régression de 
ces centres est plus ou moins poussée ; chez S. coeca et surtout Mesogastrura 
coeca ils subsistent légèrement, alors qu'ils ont disparu chez A. variabilis. Il 
est à noter d'ailleurs que les espèces du genre Acherontiella sont toujours 
dépourvues de cornéules, alors que la plupart de celles du genre Schaefferia 
en sont encore pourvues. Les deux medulla sont plus ou moins fusionnées. 
Chez ces espèces donc, la régression oculaire se fait par la disparition d'un 
certain nombre de cornéules et des ommatidies correspondantes ; les cor- 
néules subsistantes sont de taille normale et les omma bien développées. 


Chez Bonetogastrura balazuci et Schaefferia pouadensis, la régression 
s'effectue selon deux processus : disparition d'un certain nombre de cornéules 
comme chez les espèces précédentes et régression partielle des cornéules 
persistantes ; nous n'avons plus alors d'ommatidies classiques eucónes mais 
des sortes d' « ocelles » acónes plus simples ou des cellules visuelles indiffé- 
renciées. Le nerf optique et les centres visuels sont toujours présents. Le 
volume de ces derniers est pratiquement toujours le méme quel que soit le 
nombre de cornéules restantes; il est équivalent à celui d'une espéce qui 
aurait 3 + 3 cornéules. Nous observons ici encore une régression centripéde : 
disparition de cornéules, arrét de la différenciation des cellules rétiniennes, 
subsistance de branches du nerf et réduction de moitié des centres optiques. 

Chez l'Entomobryidae Pseudosinella theodoridesi, nous rencontrons un 
processus de régression semblable (BARRA, 1973). 

Certaines modalités de la régression de l'appareil oculaire chez les Col- 
lemboles sont à rapprocher de celles observées en particulier par BERNARD 
(1937) chez de nombreux Insectes. La réduction du nombre des cornéules est 
comparable à la diminution du nombre de facettes. La fusion des deux medulla 
rappelle des cas identiques chez plusieurs groupes d'Insectes, de méme que la 
persistance des centres optiques cervicaux réduits chez des espèces anoph- 
thalmes. La disparition des centres optiques chez Acherontiella variabilis est 
identique à celle observée chez Aphaenops cerberus et Duvalius delphinensis 
(Coléoptéres Trechidae). 

Les régressions oculaires ne se rencontrent pas seulement chez les espéces 
« cavernicoles », elles s'effectuent aussi chez les espèces euédaphiques et 
méme chez certaines hémiédaphiques-troglophiles vivant dans des milieux 
proches du biotope cavernicole. Ces régressions semblent résulter de Varrët 
de la différenciation durant le développement embryonnaire. 


SUMMARY 


Structure and regression of ocular apparatus in collembola insecta 


Collembola have eight lateral eyes on either side of the head. BARRA propo- 
sed the term of « atypical composed eye » in place of « typical composed eye », 
at facet, of Pterygotan. 

We considered first the ocular regression in Collembola in it's external mani- 
festation, in other words the reduction of cornulae number. Then, we briefly 
studied the structure of ocular apparatus (the ommatidia) and its’ regression, 
as well as that of optic nervous centers. 
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I. CORNULAE REGRESSION. 


The fundamental number is eight cornulae on each ocular area, which is the 
maximum number. There is a reduction of this number in all Collembola fami- 
lies. After inventory, family by family, of the cornulae regression, in summary: 
the Poduromorph section hase the greatest frequency and the greatest ocular 
regression, that often reach anophtalmy. The Symphypleones have rarely a 
diminution of cornulae number. The Entomobryomorphes are in an interme- 
diate position. In the ocular regression, some arrangements are rare, such as 
seven plus seven, or four plus four, or one plus one cornulae. 

Then we studied the cornulae regression in five phylum of Collembola 
we used examples from the line of Ceratophysella armata-Bonetogastrura, of Cera- 
tophysella denticulata-Typhlogastrura, of C. denticula-Schaefferia in Hypogastru- 
ridae and lines of Tomocerus-Tritomurus-Plutomurus and Lepidocyrtus-Pseudosi- 
nella in Entomobryomorphes. 

In the Poduromorphes Hypogastruridae the ancestral forms of the phyletic 
lines should be near to Ceratophysella armata or C. denticulata, with eight plus 
eight well developed cornulae. The ocular regression is on a fixed number of 
cornulae, that make the generic division, vet, in some species, the reduction 
is not fixed: there is a intraspecific variability in the number of subsisting cornu- 
lae. In addition, the subsisting cornulae diameter may be slightly reducted. 

In the tables of pages 177 and 178, we give the number of cornulae in the 
twelve species the euedaphic-troglophili genus Schaefferia and in twelve species 
of the troglobic genera Bonetogastrura and T yphlogastrura. 

The first cornulaes to disappear are the H and C, which for example are 
lacking in Schaefferia duodecimocellata. Then, there is a « fusion » of C and D 
cornulae, F and G, A and B, in S. decemoculata and S. willemi. Following, E cor- 
nulae disappears in S. emucronata. Finally, C-D cornulae dissapear in S. quadrio- 
culata and S. ariegica. S. coeca is an anophtalmic species. 

In the genera Bonetogastrura and Typhlogastrura the order of disparition is 
generaly the same. In the two genera there is ofen a reduction of cornulae dia- 
meter and a great variability in the same species. 

In the Entomobryomorphs, the genus Tomocerus always contains six plus six 
cornulae. This genus is formed of species as often as not epigeons or hemiedaphic, 
rarely troglophil, and sometimes troglobics. In this genus also, the cornulae 
of troglobic species have a reduced diameter. The Tomocerus give rise to two 
troglobic genera: Tritomurus and Plutomurus. In Tritomurus all species are 
anophtalmic. In Plutomurus the cornulae regression is of six to zero plus zero 
according to the species. 

The line Lepidocyrtus-Pseudosinella is also a good example of ocular regres- 
sion. All species of Lepidocyrtus have eight plus eight cornulae. These species 
are as often as not epigeous-hemiedaphic, sometines troglophil. In Europe, of 
more than eighty species of Pseudosinella, about seventy are troglobic and the 
others troglophil. The reduction of cornulae number is from seven plus seven 
to zero plus zero (with the exception of two exotic species which have eight 
plus eight cornulae). In this genus the exact number of cornulae is difficult to 
determine, because the latter cornulae are often reduced in diameter. A study 
using scanning electron microscope would certainly many rectifications. 

It should be remenbered that a reduction of cornulae number occurs in 
Pseudosinella from hind part to front part, contrarily to the Hypogastruridae. 


II. STRUCTURE AND REGRESSION OF OCULAR APPARATUS : OMMATIDIA AND OPTIC CENTERS. 


First we shall give the example of ommatidia and optic centers structure in 
Hypogastrura purpurescens (Fig. 1). The ommatidium structure consists of one 


REVUE D'ÉCOLOGIE ET DE BIOLOGIE DU SOL 


STRUCTURE ET RÉGRESSION DE L'APPAREIL OCULAIRE CHEZ LES INSECTES COLLEMBOLES 187 


optic or refringent system, and of receiving or sensorial system. The optic system 
is formed of one cornea (or cornulae), of Semper cells (or crystalline cells), of 
corneagenous cells and of one crystalline lens. The cornea, covering the optic 
system, is formed of two layers: the cornean epicuticle of the same thickness as 
the tegumentary epicuticle, and cornean endocuticle thicker than tegumentary 
endocuticle. 

Barra classes the cornulae in four types, based on the modification of epicu- 
ticular architecture in comparison with the next tegument. Thus: — cornulae 
identical with tegument in /sotomurus, Lepidocyrtus, Pseudosinella, Tomocerus; 
— cornulae smooth: in Hypogastrura, Ceratophysella, Schaefferia, Neanura, ...; 
— cornulae with parallel crest, more rare: only in Tomocerus longicornis; — cor- 
nulae with « corneal nipples » in Synphypleons: Bourletiella and Dicyrtoma. 

The Semper cells or crystalline cells, four in number, are lateraly joined to 
the crystalline lens, and are pigmented. According to BARRA, these cells secrete 
the crystalline lens and the new cornulae during the moulting. 

The cristalline lens is generaly spheric and is composed of four parts of 
protidic nature. According to Barra and PauLus, in Tomocerus problematicus, 
Orchesella villosa and Entomobrya sp., there is, in addition, some ovoid forma- 
tions, called « sattelite crystalline lens ». The crystalline lens is eucone type. 
Spheric or conical, it is in direct contact with rhabdom microvillosity: the Collem- 
bolan ommatidia are « apposition » eyes. The corneagenous cells, without pig- 
ment, two in number, make a sheath arond the optic apparatus. This optic appa- 
ratus of Collembolan ommatidia is fairly similar to that of other insects. 

The receiving or sensorial system is fundamentaly composed of eight pig- 
mented retinular cells and of their axonal extension. As often as not their 
number is inferior. Each cell has it's interval part separated in rhabdomere, 
the junction forms the rhabdom. There is much pigment around the rhabdom. 
In the prolongation of rhabdoms is the optic nerve that enters in the protoce- 
rebron. The optic centers form lateral lobes (« optic lobes »), well developed 
in protocerebron. The optic fibres pass in lamina ganglionaris, then after a chias- 
mata, in medulla externa, and lastly ofter an other chiasmata, in medulla interna. 

Next, we will study ommatidy and optic centers regression. At the reduction 
of cornulae number and diameter, correspond of course a reduction of ommatidia 
number, and sometimes an optic center regression. We examine first the Hypo- 
gastruridae instance according to my work. 

In Schaefferia willemi (Fig. 2) the optic system of one ommatidium is the 
same, the receiving system is also the same as that of the preceding species. 
The ocular apparatus is this reduced to four plus four well developed ommati- 
dia. There is no trace of vestigial ommatidia. The optic centers have a volume 
reduction correlated with the cornulae number which have dissapeared, and are 
related to the animal's height. In S. coeca (Fig. 3), there is no cornulae trace 
(zero plus zero) In the ocular area, the epicuticle and endocuticle are of 
course present, but everywhere of the same thickness, and there is no charac- 
teristic corneal thickening. Underneath, there are large cells with large nucleus 
rich in chromatine. There is no trace of crystalline lens, nor retinular cells. 
A very fine optic nerve is present. The optic centers subsist but they are redu- 
ced in volume of about four times in comparison with S. willemi. In S. coeca 
subsist consequently the visual centers of one species that remain one plus one 
cornulae. 

Acherontiella variabilis (Fig. 4) has no cornulae. Under the normal cuticle 
of ocular area, we have a layer hypodermic banal cells. There is neither omma- 
tidia, nor optic nerve. In transversal section in the presumed region of optic 
centers, the brain has a reduced width by the lateral lobes regression. The regres- 
sion is in this case complete. 
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In some « cavernicolus » species, in the genera Schaefferia, Typhlogastrura, 
Bonetogastrura, the number of subsisting cornulae vary, in the same species, 
from one individual to the next. We give as an example the troglobic species 
Bonetogastrura balazuci (three plus three to zero plus zero). There are two 
cases. 1) B. balazuci with one, two or three residual cornulae (Fig. 5). The optic 
system is constitued by one cornea, with reduced diameter and the endocuticle 
is thicker. Underneath, there is little differenciated corneageus cells. There 
are no crystalline cells, nor crystalline lens. The receiving system has four 
reticular cells, only slightly pigmented. We have a acone « ocellus » in sim- 
plified structure. The optic nerve arrives in optic centers well developed in 
the lateral lobes of the brain. 2) B. balazuci without redisual cornulae (Fig. 6). 
In the place of retinular cells, we have « indifferenciated » cells. But the optic 
nerve is not regressed, nor are the optic centers, whose the lamina ganglionaris 
has the same diameter. The two medulla are amalgamate. Thus in these two 
examples, with or without residual cornulae, we have, either retinular cells 
with cornea, or indifferenciated cells alone. In any case, the optic nerve is pre- 
sent and the optic centers are relatively well developed: in volume, they are redu- 
ced to about half, in comparison with Hypogastrura purpurescens, species of 
the same height, with eight plus eight cornulae. In conclusion, the visual centers 
of B. balazuci are as developed as that of a species with three plus three cornulae. 


In the family of Entomobryidae also, the ocular regression begins by a 
diminution of cornulea number: from eight plus eight to zero plus zero. We have 
seen that the cornulae diameter decreases in troglobic species. This reduction 
is also reflected in the ommatidia, especialy the optic apparatus according to 
PauLus and Barra. In this case these also occurs a correlative reduction in the 
optic lobes, which is entrains an elongation of the optic nerve. The ocular pig- 
ment is reduced and sometimes disappears. In anophthalmic species Pseudosi- 
nella all ommatidia disappear. The exception is P. theodoridesi: the optic appa- 
ratus has disappeared, but three « retinuls » remain on each side. This is compa- 
rable with Bonetogastrura balazuci. This two study confirm BERNARD'S hypothesis, 
that is to say, that the regressed eye undergoes a decrease of growth and stop 
development before the structure is complete. 


In conclusion, the ocular regression passes through several evolutive regres- 
sive stages in euedaphic and « cavernicolus » genera. In same species, this is 
distinguished solely by the disappearance of a number of ommatidia. The 
reduction in volume of optic centers is proportional to that of cornulae number. 
But in anophthalmic species the regression of these centers is more or less ela- 
borated. This is the general rule. 


In Bonetogastrura balazuci, Schaefferia pouadensis and also Pseudosinella 
theodoridesi, the reduction occurs by two processes-disappearance of the same 
number of ommatidia as in preceding species and partial regression of persisting 
cornulea. We have acon « ocellus » of simplified structure or indifferentiated 
cells or, in P. theodoridesi, three « retinuls ». Optic nerve and centers always 
present and the volume of this is reduced. This is a centripetal regression. 


Some modality of the ocular apparatus regression in Collembola is compara- 
ble to that observed by BERNARD in many Insects, specialy in « cavernicolus » 
Trechidae Coleopterus. 

Finally, the ocular regressions are not only in « cavernicolus » species, but 
also in euedaphic and even in some hemiedaphic-troglophilus species. These 
regressions appear to result from a halt in differenciation during the embryonic 
development. 
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